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Введение 
 
Процесс становления пресноводной ихтиофауны юга Восточной 
Европы начался ориентировочно на границе среднего и позднего 
миоцена (~12 млн л. н.). Установление таксономического состава 
миоценовых и плиоценовых ихтиокомплексов этого региона позво-
ляет не только объяснить высокую степень их мозаичности, но 
также дает возможность установить их связь с аналогичными сооб-
ществами сопредельных территорий и показать, таким образом, 
преобразование пресноводной ихтиофауны во времени и простран-
стве. Окуневые рыбы, наряду с карповыми, сомовыми и щукооб-
разными, составляли ядро этих сообществ. Они были представле-
ны, по крайней мере, тремя родами ─ Perca Linnaeus, 1758; Sander 
Oken, 1817; вымерший Leobergia Schtylko, 1934 (Таращук, 1962, 
1965; Щербуха, 1992, 1993). 
В состав мировой ихтиофауны входят три вида окуней (P. fla-
vescens Mitchill, 1814; P. schrenki Kessler, 1874; P. fluviatilis Lin-
naeus, 1758). Они распространены в пресных и солоноватых водах 
умеренного пояса Северного полушария, а также интродуцированы 
в некоторых районах Южного полушария (Craig, 2000; Froese, Pau-
ly, 2014). В водоемах Украины встречается один нативный вид ─ 
речной окунь, Perca fluviatilis (Мовчан, 2011). Древнейшие костные 
остатки пресноводных окуней происходят из отложений позднего 
олигоцена Германии (19,0–24,0 млн л. н.): Perca praefluviatilis 
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Weiler, 1963 и Perca? sp. из местонахождения Darmstadt (Weiler, 1963; Reichen-
bacher, 2000). В настоящее время описаны несколько вымерших видов рода Perca, 
в частности P. lepidopoma (Schtylko, 1934) из позднего миоцена ─ раннего-
среднего плиоцена Западной Сибири (Штылько, 1934; Сычевская, 1980), 
P. ignorabilis Sytchevskaya, 1989 из раннего миоцена Казахстана (Сычевская, 
1989), P. skobloi Sytchevskaya, 1989 из среднего миоцена России (Сычевская, 
1989), P. fossilis Gaudant, 1997 из раннего плиоцена Германии (Gaudant, 1997), а 
также P. neopleistocenica Kovalchuk, 2013 из среднего неоплейстоцена Украины 
(Kovalchuk, 2013). Ископаемые остатки Perca flavescens известны из плейстоцена 
Канзаса (Smith, 1958; Schuultz, 1965). В.И. Таращук (1962) указывает на наличие в 
плиоценовых отложениях Украины костей P. fluviatilis и Perca cf. fluviatilis. Значи-
тельное количество остатков рыб рода Perca из отложений позднего неогена 
Болгарии, Венгрии, Германии, Казахстана и России описаны в открытой номенк-
латуре (Хисарова, 1971; Сычевская, 1989; Wiesner, 1967; Kamenov, Kojumdshieva, 
1983; Reichenbacher, 2000; Böhme, 2003; Böhme, Ilg, 2003; Czizer et al., 2009). 
Многочисленные остатки нескольких видов судаков на данный момент обработа-
ны (Kovalchuk, Murray, 2016). 
 
Материал и методы 
 
Материалом для исследования стали костные остатки окуней, датированных мио-
ценовым и плиоценовым возрастом, из 13 местонахождений на территории Укра-
ины и, частично, Республики Молдова и Российской Федерации (рис. 1). Всего 
обработано 68 целых и фрагментированных костей рыб, в т. ч. принадлежащих к 
роду Perca. Ихтиологический материал представлен разрозненными костями верх-
ней челюсти (praemaxillare, maxillare), элементами нижнечелюстной ветви (quadra-
tum, articulare, dentale) и оперкулярного аппарата (praeoperculare, operculare, subop-
erculare), а также отдельными позвонками. Определение систематической принад-
лежности производилось автором с использованием сравнительной остеологичес-
кой коллекции отдела палеонтологии Национального научно-природоведческого 
музея НАН Украины. Описание морфологии костей осуществлено по схеме, пред-
ложенной И. Лепиксааром (Lepiksaar, 1994). Объём стратиграфических подразде-
лений соответствует корреляционной схеме фаунистических ассоциаций позднего 
неогена Восточного Паратетиса (Nesin, Nadachowski, 2001). 
 
Результати и обсуждение 
 
Из отложений позднего неогена юга Восточной Европы идентифицированы остат-
ки Perca fluviatilis (плиоцен) и Perca sp. (поздний миоцен). Часть материала, воз-
можно принадлежащая окуням, однако систематическая принадлежность которого 
вызывает сомнения, определена до уровня семейства. 
 
Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 
Жаберная крышка (operculare) из местонахождения Котловина 3 представлена не-
большим фрагментом (рис. 2А), размеры которого не позволяют снять основные 
промеры. Кость идентична таковой у современного речного окуня. Сочленовная 
кость (articulare) имеет неправильную четырехугольную форму (рис. 2В). Сустав-
ная часть кости компактная, с широкой и глубокой фасеткой: ее длина составляет 
4,8 мм (Котловина 2) и 5,4 мм (Котловина 3), ширина ─ 3,0 и 4,2 мм соответствен-
но. Надсуставная борозда (sulcus subarticularis) четко выражена, угловая вырезка 
(incisura angularis) имеет округлую форму, сочленовная поверхность (facies articu-
laris quadrati) ─ прямоугольная, с закруглёнными краями. Длина кости ─ 20,9 и 
23,5 мм. Верхнечелюстная кость (maxillare) хорошо сохранилась (рис. 2С), удли-
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нена, округлая в поперечном сечении. Каудальная часть maxillare разрушена. 
Ширина суставного гребня (crista articularis) составляет 3,1 мм, ширина внутрен-
него отростка (processus internus) ─ 2,8 мм. По морфологическим признакам maxil-
lare не отличается от таковой у современных представителей Perca fluviatilis. 
 
Perca sp. 
В сборах из местонахождения Попово 3 имеется фрагмент suboperculare (рис. 2D). 
Форма и размеры зазубрин выглядят как таковые у представителей рода Perca: 
зубцы продолговатые, конические, латерально сжатые. Предкрышечная кость 
(praeoperculare) представлена медиальной частью (рис. 2Е). Нижняя ветвь кости и 
вершина восходящего отростка разрушены. По наружному краю кости расположе-
ны частые заостренные округлые и немного сжатые зубцы разной длины. Ширина 
кости составляет 7,5 мм (у рецентных Perca fluviatilis ─ в среднем 8,2 мм). Описы-
ваемая кость также характеризуется отсутствием сдвоенных зубцов на наружном 
крае (их наличие является отличительным признаком Perca fluviatilis). Предчелюс-
тная кость (praemaxillare) массивная (рис. 2F). В передней части она представляет 
собой компактное расширенное тело с отходящими вверх двумя латерально сжа-
тыми лепесткообразными отростками, разделенными глубокой выемкой. Перед-
ний отросток (processus anterior) и каудальная часть praemaxillare разрушены, 
ширина суставного отростка (processus articularis) составляет 2,5 мм. Зубное поле 
кости широкое (2,3 мм). Квадратная кость (quadratum) плоская, имеет треуголь-
ную форму (рис. 2G). Ее нижняя вершина образует сустав в виде двойного косого 
Рис. 1. Местонахождения с остатками окуней в отложениях позднего миоцена (1 ─ Попово;  
2 ─ Лобково; 3 ─ Черевычное; 4 ─ Третья Круча; 5 ─ Верхняя Криница; 6 ─ Нерубайское) и плио-
цена (7 ─ Ново-Петровка; 8 ─ Мусаид; 9 ─ Обуховка; 10 ─ Виноградовка; 11 ─ Котловина 1, 2, 3;  
12 ─ Безымянное, 13 ─ Широкино) юга Восточной Европы. 
Fig. 1. Localities with perch remains in the late Miocene (1 ─ Popovo; 2 ─ Lobkovo; 3 ─ Cherevichnoe; 
4 ─ Tretya Krucha; 5 ─ Verkhnyaya Krynitsa; 6 ─ Nerubaiskoe) and Pliocene strata (7 ─ Novo-Petrovka; 
8 ─ Musaid; 9 ─ Obukhovka; 10 ─ Vinogradovka; 11 ─ Kotlovina 1, 2, 3; 12 ─ Bezimyannoe; 13 ─ Shi-
rokino) of Southeastern Europe. 
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сочленовного блока. Угол между суставной осью и плоскостью кости составляет 
85°. Верхний край quadratum утолщен, по заднему краю перпендикулярно к плос-
кости кости расположен гребень, начинающийся от суставного блока и заканчи-
вающийся в виде частично разрушенного обособленного шиповидного отростка. 
Длина суставной поверхности фасетки ─ 3,6 мм, ширина ─ 2,7 мм. Диаметр боко-
вого мыщелка (condylus lateralis) составляет 2,3 мм, ширина processus praeopercu-
laris ─ 2,8 мм. От аналогичной кости современного окуня описываемая кость 
отличается несколько меньшим углом наклона между осью сустава и плоскостью 
quadratum, более короткой и узкой суставной поверхностью. Чешуя ктеноидная 
(рис. 2H). Базальное ядро сильно сдвинуто в проксимальном направлении, перед-
нее поле разделено фестонами. Длина чешуйных пластинок составляет 4,4–7,7 мм 
(в среднем 5,9 мм), ширина ─ от 4,4 до 8,6 мм (среднее значение ─ 6,5 мм). Жева-
тельная пластинка зубной кости (рис. 2I) сходна с таковой у Perca fluviatilis, от 
которой отличается более широким зубным полем (2,1 мм по сравнению с 1,9 мм). 
 
Percidae gen. et sp. indet. 
В сборах из местонахождения Лобково представлены два фрагмента praeoperculare 
Рис. 2. Костные остатки окуней из отложений позднего неогена Украины: A–C ─ Perca fluviatilis, 
плиоцен (A ─ operculare, B ─ articulare, C ─ maxillare); D–I ─ Perca sp., поздний миоцен (D ─ subop-
erculare, E ─ praeoperculare, F ─ praemaxillare, G ─ quadratum, H ─ чешуя; I ─ dentale). Масштабный 
штрих ─ 5 мм. 
Fig. 2. Bone remains of perches from the late Neogene strata of Ukraine: A–C ─ Perca fluviatilis, Plio-
cene (A ─ operculare, B ─ articulare, C ─ maxillare); D–I ─ Perca sp., late Miocene (D ─ suboperculare,  
E ─ praeoperculare, F ─ praemaxillare, G ─ quadratum, H ─ scale; I ─ dentale). Scale bar ─ 5 mm. 
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(рис. 3А), характер озубления наружного края которых указывает на принадлеж-
ность к окуневым рыбам. Небольшие размеры обломков не дают возможности 
надежно идентифицировать их с представителями известных родов Percidae. 
Ширина предкрышки составляет 3,8 и 5,9 мм соответственно. Обломки квадрат-
ной кости из местонахождений Третья Круча (рис. 3В), Ново-Петровка и Котлови-
на 1 морфологически сближаются с таковыми у окуневых рыб. Quadratum из Ново
-Петровки по размерным показателям может быть предварительно отнесена к 
Perca (длина суставной поверхности ─ 6,0 мм) или Leobergia (диаметр бокового 
мыщелка ─ 3,4 мм). Неудовлетворительная сохранность костных остатков из 
Третьей Кручи и Котловины 1 не позволяет определить их ближе, чем до уровня 
семейства. В отложениях позднего неогена юга Восточной Европы позвонки 
окуневых рыб являются довольно многочисленными (рис. 3C–K). Большинство из 
них имеет округлую, часть ─ треугольную форму. Позвонки из разновозрастных 
местонахождений сопоставимы по размерам (табл. 1). Остатки, происходящие из 
отложений позднего миоцена и раннего плиоцена, в среднем имеют больший 
диаметр по сравнению с таковыми из остеологических сборов средне- и позднеп-
Рис. 3. Костные остатки окуневых рыб (Percidae gen. et sp. indet.) из отложений позднего неогена 
юга Восточной Европы: A ─ фрагмент praeoperculare, Лобково; B ─ фрагмент quadratum, Третья 
Круча; позвонки: C ─ Нерубайское, D ─ Мусаид, E ─ Виноградовка 2, F ─ Черевычное 3, G ─  
Безымянное, H ─ Ново-Петровка, I ─ Обуховка 2, J ─ Широкино, K ─ Котловина 3.  
Масштабный штрих ─ 5 мм. 
Fig. 3. Bone remains of percid fishes (Percidae gen. et sp. indet.) from the late Neogene strata of South-
eastern Europe: A ─ preopercular fragment, Lobkovo; B ─ quadrate fragment, Tretya Krucha; centra:  
C ─ Nerubaiskoe, D ─ Musaid, E ─ Vinogradovka 2, F ─ Cherevichnoe 3, G ─ Bezimyannoe,  
H ─ Novo-Petrovka, I ─ Obukhovka 2, J ─ Shirokino, K ─ Kotlovina 3. Scale bar ─ 5 mm. 
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лиоценового возраста. Исследуемые позвонки могут принадлежать Perca, однако 
предварительно описаны с использованием открытой номенклатуры. 
Исходя из представленных данных, а также на основании анализа специаль-
ной литературы (Сычевская, 1989; Щербуха, 1992, 1993; Gaudant, 1997; Hai et al., 
2008; Haponski, Stepien, 2013; Kovalchuk, 2013) возможно восстановление истории 
окуней рода Perca (рис. 4). По всей вероятности, центром их происхождения 
следует считать территорию Центральной Европы. На это указывает наличие 
наиболее древних их костных остатков и значительное количество описанных 
вымерших видов. Наиболее подходящим на роль общего предка рыб рода Perca 
(по времени возникновения) является P. praefluviatilis или морфологически близ-
кая к нему форма (рис. 4). Появившись ориентировочно в начале позднего олиго-
цена, окуни в течение первой половины миоцена распространились по всему кон-
тиненту. Различия экологических условий, возникновение естественных барьеров 
Таблица 1. Диаметр (D) позвонков окуневых рыб (Percidae gen. et sp. indet.) из  
позднемиоценовых и плиоценовых местонахождений юга Восточной Европы. 
Table 1. Diameter (D) of centra of percid fishes (Percidae gen. et sp. indet.) from the late Miocene  
and Pliocene localities of Southeastern Europe. 
Местонахождение Возраст n D min D med D max 
Котловина 3 
Плиоцен 
6 6,3 7,6 9,5 
Обуховка 2 6 6,4 7,2 8,3 
Широкино 4 6,5 7,0 8,3 
Безымянное 2 9,3 − 11,1 
Виноградовка 2 1 − 10,1 − 
Обуховка 1 14 4,3 6,8 11,1 
Мусаид 1 − 7,9 − 
Ново-Петровка 5 8,7 10,1 10,8 
Нерубайское Поздний 
миоцен 
2 15,4 − 17,5 
Черевичное 3 1 − 14,7 − 
Рис. 4. Время существования отдельных таксонов в пределах рода Perca. 
Fig. 4. Lifetime of a some taxa within the genus Perca. 
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вследствие флуктуаций морских бассейнов и неотектонических сдвигов, а также 
высокая конкурентоспособность и эволюционная пластичность способствовали 
интенсивному видообразованию в пределах рода Perca (рис. 4). Речной окунь Per-
ca fluviatilis, судя по данным палеонтологической летописи, впервые появляется в 
Европе на границе миоцена и плиоцена. Два других рецентных вида (P. flavescens, 
P. schrenki), будучи представителями одной клады на филогенетическом древе 
Perca (Hai et al., 2008) и предположительно родственные вымершему P. lepi-
dopoma (Щербуха, 1992, 1993), отделяются от общего эволюционного ствола в 
конце плиоцена ─ в начале плейстоцена (рис. 4). Установление степени родства 
современных и вымерших представителей рода Perca, подкрепленное палеонтоло-
гическими и молекулярно-генетическими данными, представляется нам весьма 
перспективной задачей. 
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O.M. Kovalchuk 
FISH REMAINS OF THE GENUS PERCA (ACTINOPTERYGII, PERCIDAE) FROM THE LATE 
NEOGENE STRATA OF SOUTHEASTERN EUROPE  
The present paper deals with results of studying of the fossil bones of perches from the late Miocene and 
Pliocene strata of Southeastern Europe. Remains of Perca sp. were identified in materials from localities, 
dated as the late Miocene age. Perca fluviatilis has been appeared for the first time in water bodies of the 
studied region at the beginning of Pliocene. Data on bone morphology of the late Miocene and Pliocene 
perches of Southeastern Europe are presented in the paper. 
Key  words : percid fishes, Perca, Late Miocene, Pliocene, Eastern Europe. 
 
 
О.М. Ковальчук 
РЕШТКИ РИБ РОДУ PERCA (ACTINOPTERYGII, PERCIDAE) З ВІДКЛАДІВ ПІЗНЬОГО НЕОГЕ-
НУ ПІВДНЯ СХІДНОЇ ЄВРОПИ 
Стаття присвячена результатам вивчення викопних кісток окунів із відкладів пізнього міоцену і 
пліоцену півдня Східної Європи. Рештки Perca sp. визначені у матеріалах із місцезнаходжень, 
датованих пізнім міоценом. Perca fluviatilis вперше з’являється у водоймах досліджуваного регіону 
на початку пліоцену. Наведені відомості про морфології кісток окунів із міоценових та пліоценових 
місцезнаходжень півдня Східної Європи. 
Ключові  слова : окуневі риби, Perca, пізній міоцен, пліоцен, Східна Європа. 
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